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森林与灌丛的灌木性状揭示不同的生活策略 
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摘  要  灌木是森林和灌丛生态系统的重要组成部分, 探究森林与灌丛灌木功能性状的差异, 可揭示灌木在不同生境的适应

策略。该研究以金华北山森林群落林下灌木层、低山灌丛和山顶灌丛共24个样地中的优势灌木为研究对象, 分析叶片和小枝

9个功能性状在3种生境下的总体差异, 以及种间、种内变异和不同生活型的差异。结果表明: 1) 9个性状在3种不同生境下存

在差异。林下灌木具有较大的叶面积和比叶面积, 较小的叶干物质含量、叶和小枝的组织密度, 低山灌丛相较于山顶灌丛具

有较大的叶厚度、叶组织密度和较小的比叶面积、小枝干物质含量。2)林下灌木的比叶面积、小枝直径、小枝组织密度和小

枝干物质含量的种内种间变异系数最大, 低山灌丛的比叶面积、叶和小枝的干物质含量、叶和小枝的组织密度的种内种间变

异系数最小。3)不同生活型间, 林下常绿灌木的叶厚度、叶组织密度、叶干物质含量显著高于落叶灌木, 落叶灌木的比叶面

积显著高于常绿灌木, 而山顶灌丛叶厚度和比叶面积的差异规律与林下灌木相同, 叶组织密度和叶干物质含量的差异与其相

反。4)影响灌木性状的主要因素是物种以及物种和生境的交互作用。总之, 森林群落林下灌木形成较大叶面积和比叶面积, 较

小叶和小枝组织密度、叶干物质含量的性状组合, 以快速生长而适应光照较弱、竞争作用强的林下环境, 是资源获取型策略; 

低山灌丛和山顶灌丛具有较大叶厚度、组织密度、干物质含量和小枝组织密度和较小叶面积、比叶面积等一系列储存养分、

慢速生长的性状组合, 属于资源保守型策略。灌木植物性状的不同组合及其所反映的不同生活策略, 对亚热带地区退化植被

的生态恢复具有指导意义。 
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Traits of shrubs in forests and bushes reveal different life strategies 
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Abstract 

Aims  Shrubs play important roles in both forest and bushland ecosystems. This study aims to identify the 
adaptative strategies of shrubs in different habitats by analyzing the differences in functional traits of shrubs 
grown in understory of forest communities and in two bushlands. 
Methods  Nine functional traits for leaves and twigs were measured on samples collected from the dominant 
shrub species in 24 plots distributed in three contrasting habitats: forest understory, low mountain bushes, and 
bushes on the mountaintop, in Beishan Mountain of Jinhua, Zhejiang Province. The overall differences among 
habitats, inter- and intra-specific variations, and differences between life forms in the functional traits of shrubs 
were tested by statistical analysis. 
Important findings  The nine plant traits differed for shrubs grown in the three habitats. The shrubs in forest 
understory had higher leaf area (LA) and specific leaf area (SLA), lower leaf dry-matter content (LDMC), leaf 
tissue density (LTD) and twig tissue density (TTD), while those in low mountain bushes had greater leaf thickness 
(LT) and LTD, smaller SLA and twig dry-matter content (TDMC), compared with shrubs from bushes on the 
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mountaintop. The inter- and intra-specific variation coefficients of SLA, twig diameter (TD), TTD, and TDMC 
were greatest in shrubs of the forest understory, whereas the inter- and intra-specific variation coefficients of SLA, 
LDMC, TDMC, and TTD were smallest in shrubs of low mountain bushes. Among different life forms, the 
understory evergreen shrubs had significantly higher LT, LTD, and LDMC, and lower SLA, than that of deciduous 
shrubs. The differences in LT and SLA between evergreen and deciduous shrubs of the mountaintop bushes were 
the same as the understory shrubs, but the differences in LTD and LDMC were reversed. Species and its 
interaction with habitat are the major factors affecting the shrub traits. In short, compared to the shrubs from 
bushes, the understory shrubs in forest communities form a series of trait combinations with greater LA and SLA, 
and smaller LTD, TTD and LDMC for faster growth in order to adapt to the understory environment with less light 
and stronger competition; this is a quick investment-return (resource acquisitive) strategy. Shrubs from low 
mountain bushes and the mountaintop bushes are associated with a series trait combinations with greater LT, LTD, 
LDMC and TTD, and smaller LA, SLA for storing more nutrients and growing slower; this is a slow 
investment-return (resource conservative) strategy. Different combinations of shrub functional traits and their 
various life strategies can provide guidance to the ecological restoration of degraded vegetation in the subtropical 
region of China. 
Key words  shrub; plant functional traits; subtropical forests; shrubland; habitat; life history strategy 

Cao JY, Liu JF, Yuan Q, Xu DY, Fan HD, Chen HY, Tan B, Liu LB, Ye D, Ni J (2020). Traits of shrubs in forests and bushes reveal 
different life strategies. Chinese Journal of Plant Ecology, 44, 715–729. DOI: 10.17521/cjpe.2020.0024 

森林与灌丛是全球分布面积广、生物量与生产

力高、能够提供多种生态服务的重要生态系统。无

论是森林生态系统中的林下灌木, 还是灌丛生态系

统中的灌木植物, 其种类组成丰富, 萌生能力强, 

分布广泛, 在各生态系统中均发挥着重要或关键作

用。灌木植物在群落演替与物种更新过程中必不可

少, 与乔木层和草本层植物共同影响森林与灌丛

植被的能量流动和物质循环, 改善土壤肥力, 为下

层生物提供栖息环境, 维持生物多样性。因此, 灌

木不仅影响陆地生态系统的结构与功能, 也为人类

提供各种生态服务, 是全球与区域植被的重要组成

部分。 

在我国的亚热带区域, 常绿阔叶林作为地带性

的植被类型, 因其发育最为典型而成为全球常绿阔

叶林的主体, 且广阔的分布面积、富饶的生物资源、

丰富的物种多样性和巨大的环境效益 (宋永昌 , 

2013), 使得我国的常绿阔叶林在维持生物多样性

资源、提供区域生态服务、维护国家生态安全等方

面发挥着巨大作用。然而, 由于对常绿阔叶林研究

和认识的不足, 以及亚热带区域长期和强烈的人类

活动影响, 造成该植被类型的乱砍滥伐, 原生林几

近消失, 次生林严重退化, 人工林分布广泛, 而灌

丛植被的发育相对独立, 成为向常绿阔叶林演替的

一个重要阶段。因此, 全面恢复我国的常绿阔叶林, 

促进其健康可持续发展, 是当前森林保护与利用的

当务之急(宋永昌, 2013)。而在常绿阔叶林的生态恢

复进程中, 来自演替早期的灌丛群落以及演替后期

次生林下的灌木植物, 将发挥巨大作用。但对该地

区灌木植物的科学关注偏少, 不利于基于灌木的生

物学特性而推动常绿阔叶林生态恢复进程。 

众所周知, 植物功能性状是植物在进化过程中

与环境相互作用所形成的, 既响应外界环境的变化, 

也影响生态系统过程与功能的一系列形态、解剖、

生理、化学等特性(Cornelissen et al., 2003; 孟婷婷

等, 2007; Violle et al., 2007; 刘晓娟和马克平, 2015; 

Kattge et al., 2020)。它不仅是了解植物响应和适应

环境的生态策略, 把握生态系统过程和功能, 从而

有效开展生态系统保护和植被恢复的重要基础, 同

时也是预测区域和全球尺度上的环境和干扰变化对

生态系统和生物多样性影响的坚实参数, 在当前的

生态学研究中处于前沿地位(孟婷婷等, 2007; 刘晓

娟和马克平, 2015)。在全球与区域尺度上, 科学家

探究了植物叶片、茎干和根系性状沿环境梯度的分

布格局及其环境机制(Wright et al., 2004; Chave et 

al., 2009; Díaz et al., 2016; 何念鹏等, 2018), 以及

植物叶片氮和磷的生态化学计量学(Tian et al., 2018)

和根系功能性状的生态与进化机制(Ma et al., 2018), 

还有众多样点水平的性状与生境及其生态对策分

析。不同环境中植物功能性状的变异, 以及性状权

衡与组合的不同, 反映植物个体及其群落获取环境

资源的方式不同, 因此植物采取的生活策略也存在

差异。从植物功能性状的角度理解灌木植物的生活
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史对策, 将有助于进一步发挥灌木植物的生态作

用。其中, 植物叶片和小枝性状与植物获取、利用

环境资源密切相关, 同时具有取样简单、测定方便

的优势, 能直接反映植物适应环境的生活史对策, 

因此在植物性状研究中发挥着骨干功能(Kattge et 

al., 2020)。 

在植物功能性状研究中, 人们对地带性的植被

类型如森林、草原、荒漠、冻原等关注较多, 而对

非地带性的灌丛植被以及森林下层的灌木植物关注

较少。而在现有的灌木性状研究中, 大多数针对地

中海气候下灌木植物的耐火与抗旱性状(Gratani & 

Bombelli, 2001; Pausas & Bradstock, 2007; de la Riva 

et al., 2016; de Smedt et al., 2018; Garnier et al., 2019; 

Nielsen et al., 2019), 以及荒漠灌木的生活对策

(Rolhauser & Pucheta, 2016), 较少研究大环境梯度

上林下植物的性状变异 , 如欧洲(Vanneste et al., 

2019)和北美洲(Kumordzi et al., 2019)。在我国有限

的灌木功能性状与环境响应研究中, 有研究探讨了

东部地区灌木性状的纬度格局及其驱动因素(Luo et 

al., 2019), 以及不同生境如坡向(盘远方等, 2018), 

海拔高度(向琳等, 2019), 光照(高景等, 2015), 降水

梯度与植被更替(张芯毓, 2018), 以及多因素交互作

用(Wang et al., 2014)对灌丛植物性状的影响。人们

对森林植被林下灌木的性状研究也较少, 涉及灌木

层植物形态性状(Wang et al., 2017b)与化学计量特

征(杨文高等, 2019), 不同演替阶段(马小丽, 2014)

和林下庇荫环境(龙嘉翼等, 2018)灌木小枝与叶性

状的权衡关系, 以及林下灌木不同表型叶性状的差

异(Wang et al., 2017a)。然而, 灌木性状的研究大都

只单独涉及灌丛植被的灌木植物, 或者林下灌木层

的灌木性状, 或者都涉及到二者, 但所处地点不一

致(Luo et al., 2019), 而把同一地区的林下灌木层灌

木与灌丛植被的灌木功能性状进行比较研究, 从而

揭示其性状特征的差异, 以及适应和响应环境的生

活史策略的不同, 尚未见报道。 

本研究以浙江省金华北山亚热带常绿阔叶林地

区不同森林和灌丛植被中的灌木种为研究对象, 通

过测定林下灌木层灌木与灌丛群落灌木的叶片与小

枝的性状指标, 探究两种灌木功能性状的差异及其

环境影响, 阐明灌木对不同生境的适应机制及其生

活史对策, 这有助于我们了解不同演替阶段灌木功

能性状与环境和生态系统功能的联系, 更好地理解

灌木在维持生物多样性、促进常绿阔叶林恢复中的

作用, 从而为重大国家战略发展区域——长江经济

带及其周边区域常绿阔叶林的经营管理和植被恢复

提供理论依据。 

1  研究方法 

1.1  研究区概况 

金华北山地处浙中金华市北郊, 地理分布范围

为119.48°–119.82° E, 29.15°–29.27° N, 系龙门山脉

的支脉, 其主峰大盘山海拔1 312 m。该地属于亚热

带山地季风气候, 年平均气温为17.7 ℃, 1月平均气

温5.2 ℃ , 7月平均气温29.5 ℃ , 极端最高气温

41.5 ℃, 极端最低气温–9.6 ℃。年降水量主要集中

在3–9月, 平均为1 436.8 mm; 年无霜期平均为260

天, 年日照百分率为43%。土壤以中亚热带山地红

壤和黄壤为主(高思涵等, 2018)。 

金华北山在植被区划上为中亚热带北缘的常绿

阔叶林区, 北坡仅有次生灌丛分布, 南坡的植被基

带为常绿阔叶林。由于受到人为干扰, 现已无原生

植被, 随海拔升高, 植被类型由常绿阔叶林、常绿落

叶阔叶混交林向针阔混交林、落叶阔叶林、针叶林

更替, 在垂直分布上具有明显的交叉现象。常绿阔

叶林主要分布在海拔400 m以下, 以木荷(Schima 

superba)、苦槠 (Castanopsis sclerophylla)、香樟

(Cinnamomum camphora)为主; 在此范围内零星分

布着以枫香树 (Liquidambar formosana) 、锥栗

(Castanea henryi)为优势种的落叶阔叶林。常绿落叶

阔叶混交林分布在海拔200–800 m之间, 以木荷、茅

栗(Castanea seguinii)为主; 同时也广泛分布着针阔

混交林, 主要是马尾松-木荷林(Pinus massoniana- 

Schima superba forest)和枫香 -马尾松林 (Liquida-

mbar formosana-Pinus massoniana forest)。针叶林在

金华北山大面积分布, 马尾松林和人工种植的杉木

(Cunninghamia lanceolata)林分布在海拔200–800 m

之间, 海拔800 m以上分布着黄山松(Pinus taiwa-

nensis)林。在500–600 m分布着低山灌丛, 主要有杜

鹃 (Rhododendron simsii)、马银花 (Rhododendron 

ovatum)、窄基红褐柃(Eurya rubiginosa var. attenuata)

等。山顶灌丛分布在海拔1 000 m以上, 优势种有杜

鹃、马银花、毛柄连蕊茶(Camellia fraterna)、六月

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology
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雪(Serissa japonica)等(郭水良等, 1993)。 

1.2  样地调查 

在2017和2018年夏季, 在金华北山南坡选择针

叶林、针阔混交林、常绿落叶阔叶混交林、常绿阔

叶林、低山灌丛和山顶灌丛6种植被类型, 共设置24

个固定样地(表1), 其中森林样地面积分别为30 m  

30 m, 12个阔叶林和针阔混交林均为次生林, 9个针

叶林均为人工林; 1个低山灌丛样地面积为30 m  

10 m, 是阔叶林砍伐后的次生性植被; 2个山顶灌丛

样地面积分别为10 m  20 m, 为山顶处干扰相对较

小的次生性植被。对所有森林和灌丛样地中胸径

(DBH) ≥ 1 cm, 以及灌丛样地中DBH < 1 cm, 高

度≥10 cm的木本植物挂铝牌标记, 并记录相应的

种名、胸径(灌木为基径)、树高、冠幅以及相对坐

标等指标。根据相对多度、相对频度和相对优势度

计算灌木的重要值(樊海东等, 2019)。 

1.3  植物功能性状测定 

选取每个样地重要值位列前5的灌木(共20种)

作为采样对象。其中, 林下灌木层灌木16种622株; 

低山灌丛灌木6种59株; 山顶灌丛灌木6种76株(表

1)。无论森林还是灌丛样地, 每种灌木均选择正常

光照下、平均胸径(或基径)左右、长势良好、无病

虫害的10株作为采样个体, 不足10株全采, 于2018

年9–10月, 在每株灌木树冠外层向阳面采集当年生

完全展开的成熟叶片20–30片和小枝3–5枝, 装入自

封袋中带回实验室进行室内处理(Cornelissen et al., 

2003)。选择植物性状研究中常用、易于测定且能很

好地反映植物对生境的响应及指示生态系统功能的

9个叶片与当年生小枝性状(表2)进行测定与分析。 

利用1/1 000分析天平称取叶片鲜质量, 利用便

携式叶面积仪LI-3000C (LI-COR, Lincoln, USA)测

量灌木单个叶片的面积。利用游标卡尺 (精度

0.01 mm)测量每个叶片的长度、宽度和厚度, 其中

沿叶片主脉方向均匀选3个点 , 测量主脉一侧约

0.25 cm处厚度, 3个厚度的平均值为单片叶片的厚

度。截取3段10 cm小枝称取鲜质量, 利用游标卡尺

测量直径和树皮厚度, 再用排水法测定其体积。叶

片和小枝样品先在烘箱中105 ℃下杀青20 min, 然

后在85 ℃烘干72 h至恒质量, 分别称取其干质量。 

植物叶片、小枝的性状指标按照以下公式

(Cornelissen et al., 2003)计算:  

比叶面积(SLA) =新鲜叶片面积(cm2)/叶片干质

量(g) 

叶厚度(LT) = 5个叶片总厚度(mm)/5 

叶干物质含量(LDMC) =叶片干质量(mg)/鲜质

量(g) 

小枝干物质含量(TDMC) =小枝干质量(mg)/鲜

质量(g) 

叶组织密度(LTD) =叶干质量(g)/叶体积(cm3), 

其中, 叶体积=叶面积×叶厚度 

小枝组织密度(TTD) =小枝干质量(g)/小枝体积

(cm3) 

1.4  数据处理 

归并6种植被类型为森林、低山灌丛和山顶灌丛, 

相应地, 森林灌木层和两种灌丛植被下的生境便划

分为3种生境类型, 以此为基础开展灌木性状的比

较分析。对各个性状求算术平均值和标准偏差, 利

用变异系数(CV =标准偏差/平均值× 100%)指示性

状的变异程度。利用独立样本t检验比较同一生境下

不同生活型各性状的差异。利用单因素方差分析检

测性状在不同生境和不同生活型下的差异, 满足方

差齐性采用最小显著差异 (LSD)法 , 不满足则用

Dunnett’s T3法。以一般线性模型(GLM)检测单因子

作用效应以及双因子交互作用的效应。所有统计分

析在SPSS 22软件中完成, 统计显著性水平设为p < 

0.05, 并利用Origin 9软件绘图。 

2  结果 

2.1  林下灌木与灌丛灌木功能性状的差异 

2.1.1  总体差异 

金华北山优势灌木功能性状在森林群落林下灌

层和灌丛间差异显著(图1)。3种叶性状(LA、LTD、

SLA)和1种枝性状(TDMC)在3种生境下均差异显著, 

林下灌木的LDMC和TTD显著小于两种灌丛, 山顶

灌丛的TD、TBT与林下灌木和低山灌丛差异显著。

LA和SLA从低山灌丛到山顶灌丛到林下灌木逐渐增

大, 而LTD、LDMC、TTD却相反。山顶灌丛的LT和

TD最小, TDMC和TBT最大, 但林下灌木的LT和TBT

小于低山灌丛灌木, TD和TDMC却相反。 

2.1.2  种内、种间变异 

森林群落林下灌木与灌丛灌木各性状的种内、

种间变异各有不同(图2)。林下灌木的7个性状种内

变异系数均为最大, 其中2种叶性状(LTD、LDMC)  
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图1  金华北山3种不同生境灌木的功能性状(平均值±标准误差)。lmb, 低山灌丛; mtb, 山顶灌丛; uss, 林下灌木层。LA, 叶面

积; LDMC, 叶干物质含量; LT, 叶厚度; LTD, 叶组织密度; SLA, 比叶面积; TBT, 小枝树皮厚度; TD, 小枝直径; TDMC, 小枝

干物质含量; TTD, 小枝组织密度。不同小写字母代表差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 1  Shrub functional traits (mean ± SE) for three different habitats in Beishan Mountain of Jinhua, Zhejiang Province. lmb, low 
mountain bushes; mtb, mountaintop bushes; uss, understory shrub layer. LA, leaf area; LDMC, leaf dry-matter content; LT, leaf 
thickness; LTD, leaf tissue density; SLA, specific leaf area; TBT, twig bark thickness; TD, twig diameter; TDMC, twig dry-matter 
content; TTD, twig tissue density. Different lowercase letters indicate significant differences (p < 0.05). 

 
和2种小枝性状(TTD、TDMC)是山顶灌丛>低山灌丛, 

LT、SLA和TD则相反。LA和TBT则是山顶灌丛>林下

灌木>低山灌丛。 

灌木枝叶性状的种间变异普遍高于种内变异。

林下灌木的2种叶性状(LA、SLA)和4种小枝性状

(TD、TBT、TTD、TDMC)种间变异通常最大, 尤其

是LA, 而2种小枝性状(TD、TBT)是低山灌丛>山顶

灌丛, 其余性状为山顶灌丛>低山灌丛。山顶灌丛的

LT、LTD、LDMC种间变异最大, 其次是林下灌木, 

低山灌丛最小。 

2.1.3  生活型差异 

不同生活型灌木的功能性状在森林群落林下灌

木层和灌丛间差异显著(图1)。常绿灌木中, LTD和

LDMC在3种不同生境下差异显著。LA、TD在低山

灌丛和林下灌木、山顶灌丛间差异显著, LT、SLA在

林下灌木和两种灌丛间差异显著, 山顶灌丛的TBT

和TDMC显著高于林下灌木和低山灌丛, 低山灌丛

的TTD显著高于林下灌木。低山灌丛的LA、SLA、

TBT、TDMC最小, LT、LTD、LDMC、TD、TTD最

大。落叶灌木中 , 山顶灌丛的2种叶性状(LTD、

LDMC)和3种枝性状(TBT、TTD、TDMC)均显著高

于林下灌木, 其余4种性状则是林下灌木显著高于

山顶灌丛。 

4种叶性状(LT、SLA、LTD、LDMC)在森林群落

林下和山顶灌丛的不同生活型间均差异显著。林下

常绿灌木的LTD、LDMC显著高于落叶灌木, 与山顶

灌丛变化规律相反。LT和SLA在两种生境下变化规

律相同, LT均为常绿灌木显著高于落叶灌木, 而

SLA均为落叶灌木显著高于常绿灌木。 

2.2  物种、生活型和生境对性状的影响 

方差分析(表3)显示, 物种差异和物种与生境的

交互作用对9个性状均有显著影响且解释度很高。如 
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图2  金华北山3种不同生境下灌木功能性状的种间和种内变异系数。lmb, 低山灌丛; mtb, 山顶灌丛; uss, 林下灌木层。LA, 叶
面积; LDMC, 叶干物质含量; LT, 叶厚度; LTD, 叶组织密度; SLA, 比叶面积; TBT, 小枝树皮厚度; TD, 小枝直径; TDMC, 小
枝干物质含量; TTD, 小枝组织密度。 
Fig. 2  Inter- and intra-specific coefficients of variation (CV) in shrub functional traits from three different habitats in Beishan 
Mountain of Jinhua, Zhejiang Province. lmb, low mountain bushes; mtb, mountaintop bushes; uss, understory shrub layer. LA, leaf 
area; LDMC, leaf dry-matter content; LT, leaf thickness; LTD, leaf tissue density; SLA, specific leaf area; TBT, twig bark thickness; 
TD, twig diameter; TDMC, twig dry-matter content; TTD, twig tissue density. 

 
表3  物种、生活型和生境对灌木性状的影响 
Table 3  Effects of species, life forms and habitats on shrub functional traits 

物种 Species 生活型 Life form 生境 Habitat 
生活型×生境  

Life form × Habitat 
物种×生境  

Species × Habitat 
性状 Trait 

F Sig R2 F Sig R2 F Sig R2 F Sig R2 F Sig R2 

叶面积 LA 145.24 *** 0.79 20.51 *** 0.02 16.09 *** 0.03 20.13 *** 0.02 0.47 *** 0.78

叶厚度 LT 82.01 *** 0.68 187.76 *** 0.16 1.14 ns 0.00 9.19 ** 0.01 3.16 ** 0.69

叶组织密度 LTD 31.03 *** 0.44 0.14 ns 0.00 79.49 *** 0.17 15.35 *** 0.02 3.83 *** 0.53

比叶面积 SLA 140.51 *** 0.78 290.78 *** 0.17 38.24 *** 0.04 1.65 ns 0.00 2.05 ** 0.80

叶干物质含量 LDMC 99.58 *** 0.72 0.84 ns 0.00 33.02 *** 0.08 12.28 *** 0.01 6.56 *** 0.76

小枝直径 TD 21.82 *** 0.36 11.48 ** 0.01 7.16 ** 0.02 12.68 *** 0.01 0.76 ** 0.35

小枝树皮厚度 TBT 60.72 *** 0.61 0.08 ns 0.00 15.89 *** 0.04 0.50 ns 0.00 6.04 *** 0.65

小枝组织密度 TTD 43.07 *** 0.53 3.28 ns 0.00 11.31 *** 0.03 3.24 ns 0.00 3.28 *** 0.53

小枝干物质含量 TDMC 39.70 *** 0.51 3.23 ns 0.00 21.48 *** 0.05 1.70 ns 0.00 2.46 * 0.50

***, p < 0.001; **, p < 0.01; *, p < 0.05; ns, p > 0.05. LA, leaf area; LDMC, leaf dry-matter content; LT, leaf thickness; LTD, leaf tissue density; SLA, specific 
leaf area; TBT, twig bark thickness; TD, twig diameter; TDMC, twig dry-matter content; TTD, twig tissue density. 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



曹嘉瑜等: 森林与灌丛的灌木性状揭示不同的生活策略   723

 

DOI: 10.17521/cjpe.2020.0024 

果排除物种的影响, 只考虑生活型、生境以及两者

的交互作用, 那么不同生活型对4种性状(LA、LT、

SLA、TD)有显著影响, 但仅对LT和SLA解释度较高。

不同生境对除LT以外的性状均有显著影响, 对3种

叶性状(LT、LTD、LDMC)和4种枝性状(TD、TBT、

TTD、TDMC)影响最大。生活型和生境的交互作用

对灌木所有性状的影响均为最小。 

3  讨论 

单一性状以及不同性状的组合, 可以直接反映

植物对环境的适应与响应, 而多性状的不同组合, 

也可以进一步刻画植物获取和利用资源的权衡策略, 

从而体现不同环境中植物的生活史对策的差异

(Wright et al., 2004; Díaz et al., 2016)。比如某些物种

具备“快速投资-收益”能力, 其叶氮含量高、光合速

率大、呼吸速率快和寿命短、比叶质量小, 是积极

的资源获取型策略; 而有些物种则采用“缓慢投资-

收益”的方式, 其叶性状特点是寿命长、比叶质量大, 

含氮量、光合速率和呼吸速率都偏低, 属于资源保

守型策略(陈莹婷和许振柱, 2014)。这样的性状组合

体现了不同植物据其功能需求而在自身性状之间进

行的资源权衡配置 (Funk & Cornwell ,  2013; 

Heberling & Fridley, 2013; Westoby et al., 2013), 从

而减少生态位重叠, 维持丰富的生物多样性, 增强

生态系统的稳定性(刘晓娟和马克平, 2015)。金华北

山的灌木植物也存在这样的资源权衡策略, 从而适 

应不同的生境而得以存活和生长。 

3.1  灌木功能性状对不同生境的响应及其生活策

略差异 

本文发现, 20种灌木植物的9个枝叶功能性状在

林下灌木层、低山灌丛与山顶灌丛这3种不同生境下

均存在显著差异, 林下灌木的LA和SLA均大于2种

灌丛灌木, 而LTD、LDMC和TTD均小于2种灌丛灌

木, TDMC也远小于低山灌丛而略大于山顶灌丛灌

木(图1), 反映了灌木对不同生境的资源权衡策略存

在差异。由于森林群落林下灌木所处环境比灌丛灌

木光照较少, 其叶面积与比叶面积较大, 有利于林

下灌木对光的捕获和吸收; 较低的叶组织密度有利

于CO2在细胞间隙中移动(Gratani & Bombelli, 2001), 

净光合速率较高(据测定, 林下灌木的净光合速率

平均值为4.02 μmol·m–2·s–1, 灌丛灌木平均值为

3.74 μmol·m–2·s–1), 从而降低光照不足对其生长的

影响, 同时较好保存体内的营养(Li et al., 2014; 

Rolhauser & Pucheta, 2016)。因此, 林下灌木属于

“快速投资-收益”型。另一方面, 较低的叶片干物质

含量、叶片厚度、叶与小枝组织密度以及树皮厚度

等, 体现了林下灌木快速生长和养分维护间的平衡

(Chave et al., 2009; 何念鹏等, 2018; Luo et al., 

2019)。叶片大小通常随小枝组织密度的减小而增大

(Wright et al., 2007), 二者之间的权衡关系由植物水

力学驱动, 较大叶片可以吸收更多养分, 因此具有

较大叶片的物种可以更快地进行体积生长, 并具有

较低的木材密度(Chave et al., 2009; Wang et al., 

2017b)。森林群落物种竞争强度大于灌丛, 林下灌

木在荫蔽环境下会改变其形态以促进节间伸长和减

少分枝, 其小枝组织密度小, 虽然抗机械强度能力

弱, 但相对生长速率高, 将更多资源供给横向枝, 

以获取更多光照来促进生长(Sterck et al., 2006; 

Dlugos et al., 2015; 龙嘉翼等, 2018)。因此, 林下灌

木形成较大LA、SLA和较小LTD、LDMC、TTD等功

能性状组合以增强光资源获取、吸收更多养分和增

大光合速率而快速生长, 从而适应光照少、竞争大

的林下环境, 是典型的资源获取型策略。 

相反, 两种灌丛灌木则采取相对保守的生态策

略。与林下灌木相比, 较小的LT、LA和SLA, 较大的

LTD、LDMC和TTD, 以及相对较大的山顶灌丛灌木

TDMC、TBT (图1), 反映了灌丛灌木倾向于以这种

枝叶性状组合来抵御不良环境, 从而以低生长速率

换取物种的存活与发展潜势, 属于“缓慢投资-收益”

型。低山灌丛是森林砍伐后天然恢复起来的植被类

型, 环境相对恶劣, 生态系统相对脆弱, 灌木植物

更易受环境的影响, 较小的LA、SLA物种通常叶片

较厚、组织密度较大, 叶片将大部分物质用于构建

保卫组织或增加叶肉细胞密度, 从而形成厚而小的

叶片(Wright et al., 2004; 盘远方等, 2018), 植物生

长缓慢, 将更多的干物质投入抵御不利环境的胁迫

(de Smedt et al., 2018)。也有研究发现, 演替早期相

对较小的叶片通常具有较高的热交换能力, 在高温

低湿、高光和低养分的环境下更具优势(McDonald 

et al., 2003), 也有可能将更多的养分分配给储存组

织(Nielsen et al., 2019)。山顶灌丛处于金华北山较高

海拔的山顶位置, 风力较大, 气温较低, 尤其是冬

季有降雪和霜冻现象, 其生长的灌木也形成了抵抗

不良气候的生态策略。因此, 两类灌丛灌木植物形
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成了较大LT、LTD、LDMC、TTD和较小LA、SLA

等有利于储存养分, 但生长缓慢的功能性状组合, 

以适应资源有限的演替早期恶劣环境, 是典型的资

源保守型策略。 

而两种灌丛生境相比, 低山灌丛灌木相较于山

顶灌丛灌木具有较大的LT、LTD、TD和较小的LA、

SLA、TDMC、TBT, 而山顶灌丛灌木则相反, 尤其

是TDMC差异极其显著(图1)。这一结果反映了两种

灌丛灌木虽然都采取保守型资源获取策略, 但二者

也存在一定差异。山顶灌丛灌木较大的LA、SLA说

明其具有相对较强的资源获取能力, 能够较快速生

长(Rolhauser & Pucheta, 2016; 向琳等, 2019), 但较

大的TDMC、TBT和较小的LT、LTD、TD却降低其

生长速率, 但提高其抵御外界干扰的能力以及植株

的支撑能力, 从而形成较强的保护组织, 在生物力

学上更具稳定性(杨冬梅等, 2012; 何念鹏等, 2018)。

以往研究也发现, 高海拔灌丛的物种具有较大的树

皮厚度与木材密度(Rosell et al., 2014; de Smedt et 

al., 2018; Shah et al., 2019)。山顶灌丛地处较高海拔, 

气候条件恶劣, 但土壤营养元素含量却是最高的, 

因此其采取积极又保守的生活策略, 但保守的成分

更大些, 在积极与保守的权衡中得以生长。而较低

海拔处的低山灌丛周边是森林植被, 其环境条件相

对山顶地区并不太恶劣, 因此该地区的灌木植物在

保守中更多采取积极的资源获取策略。当然, 二者

在物种组成和生活型上的差异, 山顶灌丛中的落叶

灌木较多, 而低山灌丛都是常绿灌木, 也造成性状

间的不同权衡(见下讨论)。 

本研究还发现, 金华北山的3种生境不仅影响

灌木性状本身, 还影响灌木性状的种内与种间变异, 

林下灌木SLA、TD、TTD、TDMC的种间和种内变

异均大于两种灌丛灌木, 而山顶灌丛灌木的LA、

LTD、LDMC、TTD、TDMC的种内与种间变异均大

于低山灌丛(图2)。研究表明, 遗传因素(物种分类)、

生境过滤和资源竞争的共同作用决定植物性状(唐

青青等, 2016; 钟巧连等, 2018), 生境过滤决定具有

特定属性的个体能够在群落中生存并长期存活, 而

物种竞争又导致生态位分化, 从而造成性状变异

(Ackerly & Cornwell, 2007; Auger & Shipley, 2013; 

Siefert et al., 2015; 张芯毓, 2018)。除了物种分类地

位及其生活型的影响之外, 环境本身的差异是造成

性状种内和种间变异的主要因素(Jung et al., 2010; 

Lebrija-Trejos et al., 2010)。本研究涉及的森林群落

数量较多, 所处海拔高度和生境条件差异较大, 因

此林下灌木所在的环境多变, 灌木物种需要对不同

的生境做出不同的适应性变化, 由此造成性状变异

大。而山顶灌丛所处环境更易受气候、地形等多种

环境因子的影响, 不同灌木对生境适应性也存在较

大差异。同时, 郁闭的林下环境的资源压力大于相

对开放的灌丛环境, 灌木植物对资源的竞争也会导

致其性状趋于异化(Wang et al., 2014; Vanneste et al., 

2019)。而且, 大部分灌木枝叶性状的种内变异, 在

林下灌木层生境大于两种灌丛生境, 表明环境过滤

促进具有相似功能性状的物种在局域生境中共存, 

而种内性状变异又导致特定生境内的植物策略分化, 

从而减少物种竞争 (Ackerly & Cornwell, 2007; 

Siefert et al., 2015), 促进群落多物种共存(Auger & 

Shipley, 2013; Kumordzi et al., 2019)。 

3.2  常绿和落叶灌木功能性状在不同生境的差异

及其生活对策 

从生活型看, 林下灌木层的常绿灌木比落叶灌

木具有较小的LA、SLA、TDMC和TD, 较大的LT、

LTD、LDMC和TTD, 而山顶灌丛的常绿灌木比落叶

灌木具有较小的SLA、LTD和LDMC, 较大的LT, 其

他性状差异不显著(图3)。通常来说, 常绿比落叶植

物具有低的SLA、低的光合速率和高的养分含量, 冬

季不落叶, 叶片厚, 组织密度大, 大部分物质用于

构建防御组织以抵御长时间的低温环境; 而落叶灌

木叶寿命短, 在短时间积累光合产物满足植物生长

需要, 薄的叶片组织可以缩短CO2扩散途径, 提高

光合速率(Wright et al., 2004; Li et al., 2008; 杨冬梅

等, 2012)。本研究同一生境下的研究结果与之一致, 

常绿灌木是资源保守型策略, 落叶灌木属资源获取

型策略, 但这两种生境下的同一生活型灌木的生活

策略又有一定的差异, 山顶灌丛落叶灌木的资源获

取能力更强。 

而林下灌木层与两种灌丛生境相比, 常绿灌木

具有较大的SLA、较小的LT、LTD、LDMC、TDMC

和TTD (图3), 说明灌丛生境下常绿灌木的资源保守

策略更强; 而林下灌木层与山顶灌丛生境相比, 落

叶灌木具有较大的LA、LT、SLA和TD, 但较小的

LTD、LDMC、TDMC、TTD和TBT (图3), 也进一步

说明山顶灌丛生境下的落叶植物积极获取资源的能

力更强。 
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图3  金华北山3种不同生境下不同生活型灌木的功能性状(平均值±标准误差)。lmb, 低山灌丛; mtb, 山顶灌丛; uss, 林下灌木

层。LA, 叶面积; LDMC, 叶干物质含量; LT, 叶厚度; LTD, 叶组织密度; SLA, 比叶面积; TBT, 小枝树皮厚度; TD, 小枝直径; 
TDMC, 小枝干物质含量; TTD, 小枝组织密度。不同小写字母代表差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 3  Shrub functional traits (mean ± SE) for different life forms from three different habitats in Beishan Mountain of Jinhua, 
Zhejiang Province. lmb, low mountain bushes; mtb, mountaintop bushes; uss, understory shrub layer. LA, leaf area; LDMC, leaf 
dry-matter content; LT, leaf thickness; LTD, leaf tissue density; SLA, specific leaf area; TBT, twig bark thickness; TD, twig diameter; 
TDMC, twig dry-matter content; TTD, twig tissue density. Different lowercase letters indicate significant differences (p < 0.05). 

 
 

3.3  灌木功能性状的影响来源 

金华北山优势灌木的功能性状主要受到物种、

物种和生境交互作用的影响, 其次是生境的作用

(表3), 主要表现在本研究的3种叶性状(LA、LTD和

LDMC)和4种枝性状(TD、TBT、TTD和TDMC), 其

余2种表现不明显。如前所述, 植物性状主要由物种

分类地位、生境过滤和资源竞争共同影响(Jung et al., 

2010; Auger & Shipley, 2013; Siefert et al., 2015; 唐

青青等, 2016)。其中, 物种在长期的进化历史中, 采

取一系列最佳功能性状组合反映它们对环境变化的

响应, 从而使得物种分类地位对植物功能性状产生

深远影响 , 而且这种影响往往远大于环境因素

(Scheepens et al., 2010; 陈文等, 2016)。也就是说, 

物种分类不同导致植物适应环境策略的不同, 环境

和竞争进一步深化了这种策略的差异 (Lebrija- 

Trejos et al., 2010; Fort et al., 2013), 而资源竞争也

是生境分化的表现之一。因此, 影响本研究的灌木

性状主要是物种和生境及其交叉作用。同一区域内

的不同物种共存反映出多种生活策略的稳定组合, 

而植物在不同环境下的性状变化也可以降低环境的

干扰, 从而促进物种共存, 维持生态系统功能的稳

定性(Wang et al., 2017b; 钟巧连等, 2018; Luo et al., 

2019)。 

4  结论 

亚热带常绿阔叶林区域森林群落灌木层灌木与
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灌丛群落灌木的9种枝叶功能性状研究发现, 不同

生境条件对灌木性状及其在生活型和种间、种内的

变异均产生了重要影响。林下灌木采取资源获取型

策略, 在枝叶器官发育形成了较大LA、SLA和较小

LTD、TTD、LDMC等一系列增强光照和快速生长的

功能性状组合, 从而提高其对光照较少、竞争作用

强的林下环境的选择优势。低山灌丛和山顶灌丛灌

木采取资源保守型策略, 在枝叶器官发育形成了较

大LT、LTD、LDMC、TTD和较小LA、SLA等一系列

用于养分储存, 且生长缓慢的功能性状组合, 以适

应资源有限演替早期环境的变化。灌木植物性状的

不同组合及其所反映的不同生活策略, 可以为亚热

带地区退化植被的恢复提供指导。作为退化植被演

替早期的物种, 灌木首先采取资源保守型策略维持

生长, 随着演替进展, 如果后期有乔木树种进入灌

丛群落而改变生境条件, 则可以采取资源获取型策

略而促进植被快速生长与恢复。 
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